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Географическая изменчивость частоты встречаемости особей с палатальной складкой у моллюсков 
рода Вғерћиіорѕіѕ (Саѕіторойа, Вшітіпібае). Крамаренко С. С. — При изучении 139 локальных 
популяций крымских наземных моллюсков рода Вғерйиіорѕіѕ было обнаружено, что географиче- 
ская изменчивость частоты встречаемости особей с палатальной складкой в популяциях 
В. Бійепѕ и В. суііпагіса может быть обусловлена мутационным процессом или межвидовой гиб- 
ридизацией в области совместного распространения двух видов. Принимая во внимание высо- 
ко контагиозное распределение особей в популяции и их низкую локомоторную активность, 
можно предположить, что на частотное распределение особей с палатальной складкой влияют 
также и стохастические процессы (дрейф генов, эффект основателя и эффект “бутылочного 
горлышка"). 
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Введение 


Наличие палатальной складки в глубине устья раковины является одним из важных таксоно- 
мических признаков эндемичного для Крыма вида наземного моллюска Вгерйи/ор5{5 Бійепѕ (Кгупіскіі, 
1883), отличающих его от родственного В. су/іпдғіса (Мепке, 1828) (Шилейко, 1984). Однако еще 
И. И. Пузанов (1927) отмечал популяции В. Бійепѕ, у некоторых особей из которых эта складка пол- 
ностью отсутствовала. Наоборот, в некоторых популяциях В. суйпамса встречались особи, несущие 
палатальную складку. Кроме того, на примере одной локальной популяции из окр. г. Симферополя 
нами была показана возможность интрогрессивной гибридизации между моллюсками В. Бійепѕ и 
В. суііпӣгіса. При этом частота встречаемости особей с палатальной складкой, наряду с другими ко- 
личественными и качественными признаками раковины, изменялась клинально на исследуемой 
территории (Крамаренко, Попов, 1993). 

Данная работа посвящена выявлению возможных факторов, определяющих характер географи- 
ческой изменчивости частоты встречаемости особей с палатальной складкой в глубине устья среди 
139 изученных популяций обоих видов на территории Крымского п-ова. 


Материалы и методы 


При изучении географической изменчивости частоты встречасмости особей с палатальной 
складкой у крымских наземных моллюсков рода Вгерйи/ор55 нами было проанализировано 100 вы- 
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борок В. суЇіпӣгіса и 39 выборок В. Бійепѕ из локальных популяций, расположенных в различных 
природно-климатических регионах Крымского п-ова. Подробная характеристика выборок, а также 
методы анализа изменчивости конхологических признаков приведены в работе С. С. Крамаренко 
(1995). 

Кроме того, 50 случайным образом отобранных выборок (31 — В. суйпамса и 19 — В. Ыаеи5) 
были использованы при проведении кластерного анализа на основе пяти морфометрических при- 
знаков раковины — высоты раковины, ширины раковины, высоты устья, ширины устья и числа 
оборотов, измеренных по методике, прелложенной А. А. Шилейко (1984). Объединение выборок в 
кластеры производилось на основе метода Уорда с использованием пакета прикладных программ 
"С85". 

Вычисление стандартных статистических параметров проводилось на основе общепринятых 
методик (Лакин, 1980) с использованием пакета прикладных программ "ЅТАТСВКАРНІСЅ" (Компью- 
терная биометрика, 1990; Тюрин, Макаров, 1995). 


Результаты и обсуждение 


Для каждого из изученных видов характерен широкий размах межпопуля- 
ционной изменчивости доли особей с палатальной складкой (рис. 1). В 77 из 
100 изученных локальных популяциях В. су/іпаніса вообще не встречались особи 
с устьевой арматурой, а среди оставшихся — частота встречаемости данного 
признака варьировала от 1,4 до 66,0%. Для В. Бійепѕ в 12 популяциях (из 39) час- 
тота встречаемости особей с палатальной складкой оказалась ниже 100% и зна- 
чения ее варьировали от 55,6 до 98,2%. 

Следует отметить, что чаще всего особи В. су[патса, обладающие палаталь- 
ной складкой, появляются в тех популяциях, которые попадают в границы рас- 
пространения В. Б/4ет5; особенно это характерно для популяций из равнинной 
части Крымского п-ова (рис. 1). Поэтому с болышой долей уверенности можно 
предположить, что появление особей с палатальной складкой в популяциях В. 
сутатса является результатом межвидовой гибридизации, при которой степень 
выраженности данного признака (частота его встречаемости) имеет промежу- 
точный для "родительских" видов характер. На возможность такой гибридизации 
указывает относительно невысокая степень различий среднепопуляционных 
значений размеров раковины между В. су/іпағіса и В. Бійепѕ в степной части 
Крыма (Крамаренко, 1995). Кроме того, о возможности протекания процесса 
гибридизации свидетельствует тот факт, что из 49 копулирующих пар, собран- 
ных в мае 1989 г. в г. Симферополе, 32 пары состояли только из особей В. 
Ыаеп$, 2 пары — В. суйпанса, а остальные 15 пар — из особей разных видов 
(Крамаренко, Попов, 1993). При этом тип формирования пар копулирующих 
особей (одновидовая или смешанная) носил случайный характер (х? = 0,023; К = 
1; р>0,8). 

В целом, для моллюсков В. суйпамса имеется достоверная отрицательная 
корреляция между степенью аридности климата и размерами раковины (особи с 
более крупными раковинами обитают в горном Крыму, а с более мелкими — в 
равнинном) (Крамаренко, 1995). Если предположить, что вероятность формиро- 
вания участков межвидовой гибридизации повышается с понижением уровня 
различий по размерам раковины обоих видов (прежде всего, за счет снижения 
размеров раковины в популяциях В. су/іпаніса, расположенных в равнинной час- 
ти Крымского п-ова), то среди изученных популяций этого вида должна наблю- 
даться корреляция между величиной раковины (например, среднепопуляцион- 
ным значением ее высоты) и долей особей с палатальной складкой в этой попу- 
ляции. Действительно, такая связь отмечается как для всех изученных популя- 
ций В. суйпатса в целом (г = -0,39; п = 100; р<0,001), так и для тех популяций, 
которые расположены в равнинном Крыму (г = -0,45; п = 45; р<0,01). Для по- 
пуляций В. суйпамса, которые расположены в горной части Крымского п-ова, 
как и следовало ожидать, никакой корреляции между размерами раковины и 
долей особей с палатальной складкой не обнаружено (г = -0,02; п = 55; р>0,1). 
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Рис. |. Частота встречаемости особей с палатальной складкой устья в популяциях В. суйпатса (А) и 
В. Ыаепз (Б) на территории Крымского п-ова (величина частоты встречаемости соответствует площади 
зачерненного сегмента круга). 


Ев. 1. ОумабиНоп оѓ зне|$ міёһ {ће арепиге|! Бопиз іп {ће сптеап роришабйопѕ оЁ В. су/іпагіса (А) апі 
В. Ыаепѕ (Б) (гедиепсу оѓ іпдіуійиаІѕ \ИН арепига| Багпег ћаѕ Бееп едиаІей (о Ше агеа оѓ ЫаскК зестог оЁ (һе 
сие). 


Для В. Бідепѕ никакой достоверной связи между величиной раковины и долей 
особей с палатальной складкой в изученных популяциях не обнаружено (г = 
= - 0,003; п = 39; р = 0,98). 

При совместном анализе морфометрических признаков раковины для 50 
выборок моллюсков рода Вгерйи/ор5{5 все изученные выборки распадаются на 4 
больших кластера (рис. 2). В Ги П кластеры попадают выборки только 
В. сутатса, в ГУ — только В. Бійепѕ, а в Ш кластере оказались выборки как од- 
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Рис. 2. Дендрограмма сходства на основе пяти морфометрических признаков раковины 50 локальных 
популяций моллюсков В. су[тапса (В. с.) и В. Ыаеиз (В. Б.) из Крыма по 5 морфометрическим призна- 
кам раковины (объяснения в тексте) (ДПС — доля особей с палатальной складкой в глубине устья). 


Вр. 2. А депдговгат оѓ (ће ѕітіагіу Бебуееп 50 рорШаНопз оѓ їће сптеап Іапаӣ зпаЙ В. суйпапса (В. с.) 
апа В. Біаепѕ (В. 0.) базед оп буе рпіпсіра! Не! гтеаѕигетепќѕ (ехрапаНопз іл Ше {ехё) (ДПС — Йедиепсу 
ог іпаіуійџа[ һауіпе арегига| Багпег). 


ного, так и другого видов. При этом выборки В. суйпатмса, попавшие в Ш кла- 
стер, оказываются морфологически ближе к В. Ы4епу и характеризуются чаще 
всего наивысшими значениями показателя доли особей с палатальной складкой 
(рис. 2). 

Возможно, значения частоты встречаемости данного признака в зонах кон- 
такта моллюсков разных видов рода Вғерйи/орѕіѕ зависят от того, какой вид ис- 
ходно обитал в данном месте. Занос другого вида мог происходить в процессе 
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человеческой деятельности, при которой перемешались большие объемы грунта 
(строительство автодорог, высаживание ветрозащитных лесополос и т. п.). Од- 
нако если для большинства популяций В. Бійепѕ частота встречаемости особей с 
палатальной складкой редко опускается ниже 90%, то для В. суйтамса значение 
данного показателя в некоторых популяциях поднимается до 40—60% (рис. 1, 2). 
Такое повышение может быть объяснено либо стохастическими процессами в 
этих популяциях (например, дрейфом генов), либо появлением некоторого се- 
лективного преимущества особей с палатальной складкой над особями, не 
имеющими ее (Соойїѓгіепаӣ, 1986). 

К. Эмбертон (Етфепоп,1982) при анализе межпопуляционной изменчиво- 
сти таитянского наземного моллюска Рами{а огайейапа показал, что степень вы- 
раженности устьевой арматуры была достоверно положительно связана с коли- 
чеством осадков и уровнем инсоляции в местах обитания изученных популяций. 
Однако, ни один из использованных нами гидроклиматических показателей 
(список этих показателей приведен в работе С. Крамаренко (1995) не оказывал 
достоверного влияния на характер географического распределения данного при- 
знака ни среди популяций В. су/іпағіса, ни среди популяций В. Ы4еиу (Крама- 
ренко, 1995). Исключение составляет лишь наличие достоверной отрицательной 
связи между количеством безморозных дней в году и частотой встречаемости 
особей с палатальной складкой для изученных популяций В. су/іпаніса (коэффи- 
циент ранговой корреляции Спирмена: гЅ = -0,20; п = 100; р = 0,04). 

Генетический дрейф и подобные ему стохастические процессы могут быть 
использованы для объяснения особенностей частотного распределения конхо- 
логических признаков только при наличии реальных знаний о популяционной 
биологии вида (Саш, 1983). Наиболее важными показателями являются эффек- 
тивная численность популяции и/или размер соседства, базирующиеся на вели- 
чинах плотности популяции (только половозрелой ее части) и миграционной 
активности особей в популяции (Мгівћ, 1969; Ваиг, 1993). Для обоих видов рода 
ВгерйиорЯ5 характерно высоко контагиозное распределение особей в простран- 
стве.. При этом средняя плотность моллюсков может достигать несколько сот 
особей на 1 м? (а иногда и более 1000) (Глузвиз, 1983; Крамаренко, 1993, 1997). 
Важно, что для изученных видов характерны этапы резкого падения численно- 
сти (плотности) особей в популяции; например, в одной изученной локальной 
популяции В. суйпамса уровень плотности за 2 года исследования понизился от 
1160 ос/м? до 41 ос/м? (т. е., более чем в 28 раз) (Крамаренко, 1997). Оба вида 
характеризуются относительно невысоким уровнем локомотрной активности — 
среднее расстояние перемещения особей В. Бійепѕ за 20 дней составляло 0,60 + 
0,07 м (п = 720), а максимальное расстояние удаления меченых улиток от точки 
выпуска за этот срок не превышало 3,0 м (11уѕћігѕ, 1985). При этом на случай- 
ном участке площадью 100 м? было расположено около 300 мелких колоний В. 
Ы4еп5, занимающих территорию от 0,04 до 0,5 м. Среднее число особей в таких 
колониях варьировало от 25,6 до 46,6 в различные годы исследования (1 1уѕћіќѕ, 
1983). Для одной изученной локальной популяции В. су/іпаніса размер соседства 
составлял около 440—750 особей (в различные месяцы исследования), а терри- 
тория соседства могла быть охарактеризована площадью круга с радиусом в 
0,87—1,30 м. При этом среднее расстояние перемещения меченых улиток за 
двухнедельный отрезок времени составляло 0,60 + 0,04 м (п = 118). Несмотря на 
то, что некоторые улитки были способны покрывать расстояния в 2 ми больше 
за данный отрезок времени, 83% всех меченых улиток перемещались на рас- 
стояния меньшие, чем радиус территории соседства (Крамаренко, 1997). Все это 
свидетельствует о том, что в популяциях моллюсков рода Вғерћиіорѕіѕ могут 
иметь место стохастические процессы, которые способны влиять на частотное 
распределение особей с палатальной складкой. В работе Б. Покрышко 
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(РокгуѕгКо, 1990) было показано, что некоторые закономерности демонстрируют 
возможность действия эффекта основателя на частотное распределение отдель- 
ных вариаций устьевой арматуры среди изученых популяций моллюсков рода 
Иегиво. 

Нельзя не отметить, что особи с палатальной складкой могут появляться и в 
тех популяциях В. суйпатса, близ которых не отмечено ни одной особи В. Бійеиѕ. 
Это прежде всего популяции В. суйпамса, расположенные на юго-западном по- 
бережье Крымского п-ова. (с. Вилино, Береговое, Николаевка, Песчаное — вы- 
борки, вошедшие во ПІ кластер) (рис. 2). И наоборот, частота встречаемости 
данного признака понижается в тех популяциях В. ђійепѕ, для которых межвидо- 
вая гибридизация невозможна из-за резких различий по размерам раковины и, 
соответственно, аллометрически связанных с ними размеров различных отделов 
совокупительного аппарата (Крамаренко, 1996). Это прежде всего популяции из 
горного Крыма (для В. Бійепѕ — выборки из Ялтинской и Бабуган-яйлы, во- 
шедшие в ІУ кластер; для В. су/іпаніса — все выборки, вошедшие в І кластер) 
(рис. 2). По всей видимости, данные случаи можно объяснить только с позиции 
мутационного процесса. В таком случае общий морфотип раковины не должен 
различаться у особей, несущих палатальную складку и лишенных ее, в отличие 
от случаев межвидовой гибридизации, когда размеры раковины гибридных осо- 
бей и коррелятивные связи значительно отличаются от таковых у "родитель- 
ских" видов (Крамаренко, Попов, 1993). 

Эта гипотеза была проверена на примере 2 популяций В. суйпатса из раз- 
личных частей Крыма. Одна из них (окр. железнодорожной станции Самохвало- 
во, Бахчисарайский р-н) располагалась в зоне, где популяции В. ету полно- 
стью отсутствовали, а вторая (пгг. Октябрьское, Красногвардейский р-н) — в 
зоне распространения обоих видов. Как видно из таблицы, различия между осо- 
бями В. суйпамса, имеющими различный фенотип, были недостоверными по 
всем использованным морфологическим признакам раковины (высота ракови- 
ны, ширина раковины, отношение натуральных логарифмов высоты и ширины 
раковины) лишь для Самохвалинской популяции, в отличие от популяции из 
пгт. Октябрьское. Кроме того, несмотря на значительные различия по абсолют- 
ным размерам, особи В. суйтамса без палатальной складки из Октябрьской по- 
пуляции были близки к Самохваловским по индексу формы раковины (табл. 1). 

Характерным признаком формирования зон интрогрессивной гибридизации 
является значительное повышение уровня изменчивости морфологических па- 


Таблица 1. Показатели конхологической изменчивости двух различных фенотипических групп 
В. суііпӣғіса из двух популяций в Крыму 


Тађ1е 1. Уагіабоп оѓ ће! сһагасќегѕ оѓ (ће 2 рһепобіріса! ртоирѕ оѓ ]ап@ ѕпай В. суйпайса іп 2 ё егепі 
сгітеап роршаёопѕ 


палатальной Без палатальной В целом :: 
Признаки Е мы Критерий 
складки для популяции 
раковины складкой ад ц Стьюдента {,, 


[п | Х+$ К\%[п [ Х+5 |Су, [п | Х+8, |Су, #| 


Железнодорожная станция “Самохвалово” (доля особей с палатальной складкой: р+5р=26,0+5,7 5) 


Высота 15 15,40+0,34 8,43 45 15,74+0,19 8,08 60 15,65+0,17 8,22 -0,87 
раковины 

Ширина 15 5,85+0,13 8,65 45 5,86+0,05 5,65 60 5,87+0,05 6,53 -0,14 
раковины 

Форма 15 1,55+0,01 3,38 45 1,56+0,01 3,24 60 1,56+0,01 3,28 -0,71 
раковины 

Пгт. Октябрьское (доля особей с палатальной складкой: р + $р = 66,0 + 4,7 5) 

Высота 44 16,05+0,15 6,33 56 17,88+0,17 6,84 100 17,04+0,15 8,54 -8,06* 
раковины 

Ширина 44 5,58-0,06 7,48 56 6,39+0,06 6,46 100 6,01+0,06 9,62 -9,53* 
раковины 

Форма 44 1,62+0,01 3,36 56 1,56+0,01 3,18 100 1,59+0,01 3,79 4,29* 
аковины 


Примечание: значения критерия Стьюдента (1,) расчитаны между конхологическими признаками 
моллюсков различных фенотипических групп (с палатальной складкой и без нее). Знаком (*) отме- 
чены статистически достоверные значения критерия Стьюдента. 
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раметров для гибридов (Майр, 1968). Как видно при сравнении коэффициентов 
вариации конхологических показателей отдельно для каждой фенотипической 
группы, так и для всей выборки в целом, уровень изменчивости для обобщен- 
ных данных повышается лишь для популяции из пгт. Октябрьское, тогда как 
для моллюсков В. суйпатса из окр. железнодорожной станции Самохвалово зна- 
чения коэффициентов вариации морфологических признаков были сходными 
как для каждой фенотипической группы, так и для всей популяции в целом. 

Таким образом, в первой популяции (выборка из окр. ж/д станции Само- 
хвалово) появление палатальной складки никак не отразилось на общей морфо- 
логии раковины особей В. су/іпағіса, а в другой (выборка из пгт. Октябрьское) — 
особи, несущие палатальную складку и лишенные ее имели различный морфо- 
тип. 

Обобщая все вышесказанное, можно сделать заключение, что основными 
факторами, обусловливающими географическую изменчивость частоты встре- 
чаемости особей с палатальной складкой в глубине устья среди наземных мол- 
люсков рода Вғерһи/орѕіѕ, являются межвидовая гибридизация и мутационный 
процесс. Учитывая высоко контагиозный тип пространственного распределения 
особей в популяциях при относительно невысоком уровне миграторной актив- 
ности на частотное распределение данного признака могут оказывать значи- 
тельное влияние и такие стохастические процессы, как дрейф генов, эффект 
основателя или эффект "бутылочного горлышка". 
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